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Parmi  la  population  du  premier  biotope,  nous  observons  84  p. 
eent  d’individus  qui  présentent  des  caractères  de  la  sous-espèce 
ridibiiiida  et  10  p.  cent  ceux  de  la  sous-espèce  escidenla. 

Les  mesures  effectuées  sur  le  second  groupe  d’individus  appor¬ 
tent  des  pourcentages  nettement  différents.  Dans  cette  dernière 
pojHilation,  30,2  p.  cent  des  animaux  appartiennent  a  la  sous-espèce 
rîdibiiiida  par  leur  rapport  fémur  -  tibia,  alors  que  03,8  p.  cent 
possèdent  les  caractères  de  la  sous-espèce  esculcnla. 

La  cohabitation  des  deux  populations,  présentes  en  proportions 
différentes,  pourrait  être  aussi  clairement  démontrée  dans  d’autres 
biotopes  de  la  région.  Les  chiffres  obtenus  montreraient  la  même 
variabilité. 

En  résumé,  les  caractères  distinctifs  des  deux  tonnes,  escideiita 
et  ridibiiiidü,  observés  en  proportion  variable  au  sein  d  une  même 
population  de  (irenouilles  vertes,  attestent  de  la  superposition  des 
deux  sous-espèces  dans  noti’c  région.  La  démonstration  de  leui 
cohabitation  explique  l’hétérogénéité  de  la  population  de  Grenouilles 
vertes  vivant  dans  la  région  bordelaise,  hétérogénéité  difficile  à 
expliquer  si  nous  n’admettons  pas  comme  Kauri,  l’existence  d’une 
seule  espèce  :  liana  escidenla,  comprenant  deux  formes. 
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QIEIQUES  DONNÉES  DESCKIPTIVES  ET  (DRONOLODIQIES  SDK 
LE  DÉVELOPPEMENT  EMBPYONNDIRE  DES  PDTTES  DD 
PDDSME  CaiauÉS  moiOSUS  BR.  :  ÉVOEDTION  PRÉCOCE  DE  E’DYPODERME 
ET  DD  MÉSODERME  DE  LU  BUSE  DE  E’ÉBDDCDE  DPPENDICDLOIRE 

par  Bernard  Fournieit. 


Depuis  les  recherches  de  Lehmann,  LEUziNGEir  et  Wiesmann 
(192()  [1],  les  études  descriptives  sur  l’anatomie  et  le  développe¬ 
ment  des  pattes  du  Caraiisiiis  ont  été  rares.  Les  observations  de 
Marquardt  (1939)  [2]  ont  porté  sur  les  pattes  de  larves.  Plus 
récemment,  nous  nous  sommes  intéressé  au  développement  des 
appendices  thoraciques  chez  l’emhryon,  afin  d’aborder  une  analyse 
expérimentale  de  la  morphogenèse  embryonnaire  des  pattes.  Dans 
notre  thèse  de  troisième  cycle  (199(3)  [3],  nous  avions  fourni  de 
nombreux  repères  chronologiques  sur  le  développement  de  la 
patte,  mais  nous  n’avions  pas  encore  fait  une  étude  précise  de 
la  musculature  de  la  base  de  cet  appendice.  Depuis  trois  ans, 
nous  nous  sommes  efforcé  d’apporter  à  notre  travail  les  com¬ 
pléments  indispensables  ;  nous  en  avons  consigné  la  majeure 
partie  dans  des  publications  [4,  5]  et  dans  nos  rapports  d’activité 
au  C.N.R.S.  (années  19(57-19(38  et  19(38-19(39)  [(3,  7]. 

Les  dessins  du  mémoire  de  Scholl  (mai  19(59)  [8]  se  rappor¬ 
tent  à  des  embryons  d’un  âge  assez  avancé  (à  partir  du  trente- 
troisième  jour).  La  taille  et  le  volume  des  muscles  n’y  semblent 
pas  toujours  conformes  à  la  réalité,  si  bien  cjcfil  est  presque  impos¬ 
sible  à  un  exjTérimentateur  d’utiliser  directement  ces  données  de 
ScHOLi..  Ln  outre,  les  recherches  expérimentales  rendent  souvent 
nécessaire  l’opération  des  embryons  bien  avant  le  trente-troisième 
jour,  c’est-à-dire  au  stade  IV  [9J  et,  au  |)lus  tard,  au  début  du 
stade  V.  Il  en  résulte  que  la  connaissance  des  jeunes  stades  est 
tout  à  fait  indi.spensable.  Nous  nous  proposons,  i)our  notre  part,  de 
donner  une  rei)résentation  de  la  musculature  tboracique  de  la 
patte  qui  soit  j)his  conforme  aux  besoins  d’un  microchirurgien. 
Surtout,  nous  tâcherons  de  préciser  l’évolution  de  rbyimdcrme 


O 


et  (lu  mésoderme  de  la  base  de  la  patte  dans  les  stades  embryon¬ 
naires  les  plus  précoces.  Notre  travail  porte  sur  les  trois  paires 
de  pattes,  pro,  méso  et  métathoraciques. 

MATERIEL  ET  TECHNIQUES 

Avant  d’aborder  cette  étude,  nous  indiquerons  rapidement 
les  principales  périodes  du  développement  de  l’embryon  de 
('Airaiisiiis.  Notre  échelle  des  stades  embryonnaires  (19()4,  19(17 
[9  a,  9  b])  est  divisée  en  sept  stades  comprenant  chacun  plusieurs 
sous-stades.  Nous  donnons  ci-dessous  un  tableau  qui  nous  paraît 
exprimer  de  façon  aussi  précise  que  possible  la  correspondance 
entre  cette  échelle  et  les  stades  choisis  indépendamment  par 
ScHOLL  (1969).  Lorsque  nous  ferons  la  comparaison  des  embryons 
observés  par  les  deux  auteurs,  nous  rappellerons  par  (F)  ou  (S) 
que  l’échelle  utilisée  est  celle  de  Fournier  ou  celle  de  Scholl 
(tableau  I) . 

Nous  avons  confectionné  des  montages  in  toto  pour  tous  les 
stades  et  sous-stades  de  notre  échelle.  Les  jeunes  embryons,  non 
pigmentés,  sont  colorés  au  Bleu  de  Toluidine  ou  au  Carmin  chloro- 
alcoolique.  A  tous  les  sous-stades,  des  embryons  ont  été  fixés, 
inclus,  ])uis  débités  en  sections  sériées.  Le  plus  souvent,  les  coupes 
sont  colorées  au  Bleu  de  Toluidine-éosine  ou  à  l’Hémalun-éosine, 
suivant  des  techniques  appropriées  au  matériel  embryonnaire  [3]. 

Les  apodèmes  s’invaginent  à  la  base  des  articles  principaux 
de  la  patte,  et  en  direction  proximale.  Généralement  au  nombre 
de  deux  par  article,  les  apodèmes  sont  antagonistes  et  régissent 
la  formation  des  masses  musculaires  présomptives  [5].  Les  arti¬ 
culations  s’édifient  plus  tard,  entre  deux  apodèmes.  Une  charnière 
articulaire  comprend  un  système  de  deux  points  d’articulations, 
le  plus  souvent  diamétralement  opposés.  Une  telle  charnière  est 
dite  bicondylienne.  Chez  Carniisiiis,  chaque  point  d’articulation 
est  composé  d’un  condyle  articulaire  (du  côté  externe)  et  d’une 
apophyse  articulaire  qui  s’emboîte  dans  le  condyle  (du  côté  inter¬ 
ne).  Ceci  est  valable  pour  les  deux  charnières  fémoro-tibiale  et 
trochantéro-coxale.  Deux  articles  successifs  sont  toujours  réunis 
en  outre  par  une  membrane  articulaire  souple. 

La  plupart  du  temps,  nos  figures  et  schémas  représentent  les 
organes  vus  depuis  la  face  ventrale  de  l’embryon  (plan  superfi¬ 
ciel),  vers  la  région  dorsale  (plan  profond).  Il  nous  a  semblé  plus 
pratique  :1e  procéder  ainsi  puisque  l’embryon  à  opérer  se  pré¬ 
sente  de  cette  manière  à  un  microchirurgien. 

I.  _  EVOLUTION  DE  L’ECTODERME 
DANS  LES  STADES  EMBRYONNAIRES  PRECOCES 

Nous  nous  intéresserons  plus  particulièrement  aux  différen¬ 
ciations  squelettiques  des  articles  de  la  patte  pendant  l’embryo- 
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bXHELLK 

de 

SCHOId, 

(1969  [8]) 

1 

ECHELLE  DE  FOIHINIER  (1964,  1967  [9a,  9b]) 

1 

Stades 

Ages 
(jou  rs) 
à 

22'V-i-  L’C 

(•)  j 

I. 

5 

Iz 

6  à  8 

I3 

8  à  10 

I4 

11  à  12 

I  . 

n. 

13  à  14 

lia 

15 

II3 

16 

114 

17 

Les  bourgeons  des  pattes  thoraciques 

se  forment  par  évagination  de  l’hy- 

1 

poderme. 

II  . 

III, 

18 

1 

III2 

19 

III3 

20 

(...la  croissance  des  ébauches  de 

III  . 

III4 

21 

pattes  se  poursuit...)  ! 

IV, 

22 

IV3 

23 

IV3 

24 

Ségrégation  des  articles  principaux 

de  la  patte  dans  l’ordre  suivant  : 

1 

prétarse. 

1 

V, 

25 

tibio-tarse. 

V3 

26 

fémur. 

IV  . 

V3 

27 

fémur. 

V4 

28 

Séparation  du  tiliia  et  du  tarse. 

29 

trochanter. 

VI, 

30 

coxa. 

via 

31  -  32 

Séparation  du  tibia  et  du  tarse. 

article  T,  (proximal), 

. 

VI3 

33  -  34 

article  T2  (distal  par  rapport  à  T,) 

VI4 

35  -  36 

article  Tj  (distal  par  rapport  à  T2) 

VI5 

37  -  38 

article  T4  (distal  par  rapport  à  Tj) 

VI  . 

VI, 

39  -  41 

article  T5  (distal  par  rapport  à  T4) 

Via 

42 

VI3 

43  à  45 

Stade  de  fermeture  dorsale  de  l’cm- 

brjmn. 

VIT  . 

VII, 

46  à  49 

Vlla 

50  à  52 

1 

VII3 

53  à  55 

VIII  . 

VI I4 

56  à  59 

VII3 

60  à  67 

1 

VII, 

68  à  75 

IX  . 

VI  la 

76  à  84 

1 

85« 

Eclosion  de  la  larve. 

(en 

1 

1 

moyenne) 

î 

(*)  Nous  donnons  ci-dessous  quelques  indications  inori)liolo}ti(jues 
sur  le  développement  des  ébauehes  de  i)attes.  l^our  des  renseignements 
plus  détaillés,  se  reporter  à  notre  travail  de  19(57  (Ob). 


genèse.  Il  est  nécessaire  d’examiner  tout  d’abord  les  formations 
apodémales  et  articulaires.  La  chronologie  de  la  différenciation 
des  apodèmes  a  été  établie  par  nous  en  1966  [31  et  en  1968  [5]. 
Nous  indiquons  brièvement  les  stades  d’apparition  dans  le 
tableau  II  : 

Tableau  II. 


1°  Apodème  tendineux  : 


2”  Apodèmes  tibiaux  : 

3°  Apodèmes  tarsaux  : 

4“  Apodèmes  trochanté- 
raiix  : 


apparaît  au  stade  Vj.  Son  extrémité  atteint 
la  région  postérieure  de  l’articulation  tibio- 
tarsienne  présomptive  au  stade  Vj,  la  base 
du  tibia  au  stade  V4,  et  la  l)ase  du  fémur 
au  stade  V5. 

apparaissent  au  stade  \’4. 
apparaissent  au  stade  V5. 

apparaissent  au  stade 


La  position  des  différents  apodèmes  ou  des  diverses  zones 
apodémales  présomptives  permet  de  situer  approximativement  les 
emplacements  des  futures  articulations. 

1°  Formation  des  articulations. 

La  limite  proximale  d’un  nouvel  article  est  soulignée  par 
une  constriction.  Cette  constriction  marque  la  base  de  l’article  et 
se  traduit  dans  les  coupes  histologiques  par  l’apparition  d’un  amin¬ 
cissement  annulaire  de  l’ectoderme.  Cet  anneau,  qui  peut  s’élargir, 
forme  l’un  des  constituants  de  l’articulation,  la  membrane  articu¬ 
laire  souple. 

Au  cours  de  l’invagination  des  apodèmes,  nous  avons  observé 
que  les  zones  hypodermiques  voisines  de  la  constriction  articu¬ 
laire  en  cours  de  formation  se  déplacent  (fig.  1).  Les  articles 
distal  et  proximal,  situés  de  part  et  d’autre  de  la  constriction, 
seront  respectivement  désignés  par  I  et  IL 

L’invagination  des  apodèmes  (fig.  1  a)  à  la  base  d’un  article 
(article  I)  provoque  une  légère  évagination  de  la  iiortion  de  marge 
proximale  de  cet  article  qui  est  située  entre  les  deux  bases 
d’apodèmes  (fig.  1  b  et  1  c).  La  marge  distale  de  l’article  à  l’inté¬ 
rieur  duquel  s’enfoncent  les  apodèmes  (article  II)  s’évagine  aussi, 
mais  elle  jiaraît  s’étirer  vers  l’extrémité  de  la  patte,  dans  un  mou¬ 
vement  (fig.  1  d  et  1  e)  qui  enveloppe  l’évagination  basipète  de  la 
marge  proximale  de  l’article  1. 

Dans  les  pattes  de  Caraiisiiis,  la  formation  d’un  point  d’arti¬ 
culation  résulte  de  ces  deux  processus  :  l’apophyse  articulaire 
est  une  différenciation  provenant  de  l’article  distal  (I)  tandis 
que  le  condyle  articulaire  est  une  différenciation  provenant  de 
l’article  proximal  (II). 

Le  modelage  de  l’articulation  fémoro-tihiale  s’effectue  suivant 
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l'iG.  1.  —  Schémas  explicatifs  montrant  le  processus  de  formation  d’une 
articulation  chez  Caraiisius. 

ce  schéma.  Les  observations  que  nous  avons  faites  sur  le  déve¬ 
loppement  des  articulations  trochantéro-coxale  et  coxo-thoraci- 
ques  montrent  que  la  genèse  de  ces  charnières  doit  suivre  le  même 
schéma.  Nos  résultats  corroborent  donc  les  indications  de  Weher 
(1952)  sur  les  points  articulaires.  La  formation  des  articulations 
nous  apparaît  comme  un  phénomène  intimement  lié  à  la  forma¬ 
tion  des  apodémes.  Nous  avons  al)ordé  des  recherches  ex])érimen- 
tales  sur  ce  sujet. 

2"  Orientation  des  apodémes  et  des  ahticulations 

PE  N  D  A  NT  L’  1-:  M  H  U  Y  O  (1 E  N  ÈS  E . 

a)  An  stade  L/  ;  la  position  des  niasses  musculaires  présomp¬ 
tives  et  l’examen  de  leur  évolution  nous  ont  permis  d’identifier 

1  h 
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les  zones  de  différenciation  des  apodèmes  [5J.  (Iràce  aux  oljser- 
vations  histologiques  (notamment  le  repérage  des  masses  muscu¬ 
laires  présomptives  dans  chacun  des  articles  présomptifs  de  la 
patte)  et  les  renseignements  collationnés  à  partir  de  montages 
in  toto,  nous  pouvons  définir  au  stade  V3''  (27  jours)  les  emplace¬ 
ments  des  apodèmes  présomptifs  et  des  régions  apodémales  pré¬ 
somptives. 

Il  nous  faut  toutefois  définir  les  différentes  faces  (ou  régions) 
de  la  hase  de  la  patte  (tig.  2),  dont  la  section  est  presque  circu¬ 
laire.  Chaque  face  de  l’apjjendice  est  représentée  sur  notre  schéma 
par  un  arc  de  cercle  de  90“.  La  face  tournée  vers  la  tête  sera 
appelée  région  antérieure,  alors  que  celle  qui  est  située  vers 
l’extrémité  abdominale  du  corps  sera  la  région  postérieure.  Près 
du  plan  sagittal,  nous  aurons  la  région  ventrale,  et,  du  côté  latéral 
du  segment  correspondant,  nous  verrons  la  région  latérale  ou  dor¬ 
sale.  Les  milieux  de  ces  quatre  régions  sont  respectivement  indi¬ 
qués  par  les  lettres  a,  p,  v  et  d. 

Au  stade  ¥3^  les  deux  éhauches  thoraciques  d’un  même 
segment  sont  en  contact  par  leurs  extrémités  et  chacune  présente 
une  légère  torsion  autour  de  son  axe  dont  nos  figures  3  et  4,  sim¬ 
plifiées,  ne  tiennent  pas  compte.  Nous  fournirons  des  indications 
détaillées  sur  cette  torsion  des  pattes  dans  une  prochaine  publi¬ 
cation.  Nous  schématisons  les  zones  apodémales  et  les  points 
d’articulations  présomptifs  par  un  signe  distinct.  Ces  différencia¬ 
tions  hypodermiques  sont  repérables  au  niveau  des  constrictions 
articulaires. 

Les  zones  apodémales  présomptives  (tig.  3)  du  prétarse,  tarse, 
tibia  et  du  trochanter  sont  disposées  au  milieu  des  régions  anté¬ 
rieure  et  postérieure,  respectivement  au  niveau  des  constrictions 
suivantes  (formées  ou  non)  :  prétarso-tarsienne,  tarso-tibiale, 
tihio-fémorale  et  trochantéro-coxale.  Les  zones  apodémales  pré¬ 
somptives  du  fémur  sont  situées  au  niveau  de  la  constriction 
fémoro-trochantérale  et  au  milieu  des  régions  antéro-dorsale  et 
postéro-ventrale. 

Les  points  d’articulations  (tig.  4)  se  forment  eux  aussi  au 
niveau  des  constrictions  interarticulaires,  mais  à  mi-chemin  entre 
deux  apodèmes,  ce  qui  revient  à  dire  que  les  points  d’articulations 
sont  à  90“  des  zones  apodémales.  Ces  points,  appartenant  aux 
charnières  prétarso-tarsienne,  tarso-tibiale,  tihio-fémorale  et 
trochantéro-coxale,  sont  respectivement  placés  au  niveau  des 
constrictions  portant  le  même  nom,  et  au  milieu  des  faces  dorsale 
et  ventrale  de  la  patte.  Les  pseudo-points  articulaires  fémoro- 
trochantéraux  se  trouvent  au  milieu  des  régions  antéro-ventrale 
et  postéro-dorsale,  au  niveau  de  la  constriction  fémoro-trochan¬ 
térale. 

Au  stade  V3C  le  trochanter  et  le  coxa  n’ont  pas  etfectué  leur 
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ségrégation.  Mais  la  région  proximale  de  la  patte,  encore  indiffé¬ 
renciée,  comprend  le  matériel  ectodermiqne  des  deux  articles 
proximaux.  Le  contour  de  la  base  du  coxa  présomiitif  est  j)resqne 
circnlaire  (lig.  5). 


P  S 


R. 

dors 


PS 


apodèmes  tendineux  (•),  tarsaux  (o),  tibiauxi»),  et 
trochantéraux  (a);  apodèmes  fémoraux  (□). 

articulations  prétarso-tarsienne  et  tarsiennes  (►-<), 
tarso-tibiale (><) ,  tibio-fémorale  (»«) ,  fémoro-trochan- 
térale  (  +  +  ),  trochantéro-  coxale  (><). 


Fig.  2.  —  Orientation  des  parois  hypodermiques  d'une  patte  gauche,  à 
la  hase  du  coxa,  chez  un  embryon  au  stade 

Fig.  3.  —  Emplacements  schématiques  des  zones  apodémales  présomp¬ 
tives  dans  une  patte  gauche  chez  un  embryon  au  stade 

Fig.  4.  —  Emplacements  schématiques  des  zones  d’articulations  jiré- 
somptives  dans  une  patte  gauche  chez  un  embryon  au  stade  VjL 

Fig.  5.  —  Emplacements  présomiitifs  des  articulations  coxo-thoraciques 
et  du  territoire  trochantinal  jiour  une  patte  gauche  chez  un  em¬ 
bryon  au  stade  Vj*’. 
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Un  léger  l^oiirrelet  ectoderinique  est  visible  dans  la  région  pré- 
appendicnlaire  de  la  paroi  dn  segment  thoracique  et  s’accole 
fortement  à  la  partie  antérieure  de  la  base  du  coxa  présomptif. 
Dans  la  région  post-appendiculaire  du  segment  thoracique,  un 
deuxième  bourrelet  ectoderinique  s’accole  à  la  partie  postérieure 
de  la  base  du  coxa  présomptif,  mais  la  zone  de  contact  est  moins 
étendue  que  pour  le  bourrelet  pré-appendiculaire  (fig.  5). 

Au  stade  les  coupes  histologiques  permettent  d’observer 
une  réjiartition  particulière  des  cellules  dans  l’ectoderme  du 
segment. 

Coupes  transversales  : 

La  zone  ganglionnaire  présente  une  limite  franche  du  côté 
latéral.  Du  côté  ventral,  l’ectoderme  de  la  patte  est  assez  nettement 
délimité  par  rapport  à  celui  du  segment.  Entre  ces  deux  limites, 
nous  repérons  une  portion  d’ectoderme  (P)  qui  correspondrait 
à  la  région  ventrale  du  pleurite,  comme  nous  le  verrons  plus  loin 
(hg.  B). 


R.V 


Fig.  6.  —  Section  transversale  d’un  segment  jirothoracique  au  stade 
montrant  la  «  limite  »  hypodermique  sterno-pleurale. 


Coupes  frontales  : 

On  repère  une  orientation  particulière  des  cellules  ectoder- 
miques  dans  la  région  pré-api^endiculaire  du  segment.  A  la  fin  du 
statle  W,  elles  forment  un  bourrelet  qui  s’étend  transversalement, 
du  hord  latéral  vers  le  plan  sagittal. 

Il  semble  que  ces  cellules  soient  «  poussées  »  vers  le  plan 
sagittal,  dans  une  direction  oblique,  antéro-postérieure  et  latéro- 


médiane.  I.es  cellules  de  la  région  (P)  paraissent  faiblement  déj)la- 
cées  vers  la  région  postérieure  du  segment. 

b)  An  cüiirs  des  deux  stades  qui  suiuent  (V4''  et  V5''),  les  extré¬ 
mités  des  pattes,  jointives  dans  le  plan  sagittal,  s’allongent  et 
croissent  en  direction  de  l’extrémité  postérieure  du  corps  de 
l’embryon,  (le  mouvement  entraîne  une  torsion  de  la  base  de  la 
patte  dans  la  région  du  trochanter  jirésomptif.  Une  rotation  de  90" 
de  la  base  de  la  patte  se  greffe  sur  ce  simple  mouvement  méca¬ 
nique  et  paraît  enclenchée  par  le  déplacement  de  cellules  ectoder- 
miques  de  la  région  antérieure  du  segment.  Uette  rotation  agit  à 
la  fois  sur  le  trochanter  et  sur  le  coxa  présomptifs.  Les  zones 
particulières  de  contact  entre  la  hase  du  coxa  présomptif  et  la 
paroi  du  segment  thoracique  vont  se  déplacer  (fig.  7).  Le  bourrelet 
cctodermique  dans  la  région  pré-appendiculaire  du  segment  s’épais¬ 
sit  en  profondeur  et  repousse  le  territoire  antérieur  de  la  base 
du  coxa  présomptif  vers  le  plan  sagittal.  Au  début  du  stade  V/, 
la  région  ectodermique  (P)  subit  les  effets  du  déplacement  du 
bourrelet  ectodermique  antérieur  et  de  la  rotation  de  la  base 
de  la  patte  :  elle  se  trouve  déportée  vers  le  plan  sagittal,  en  direc¬ 
tion  postérieure. 

Au  stade  W,  une  apophyse  sternale  s’invagine  contre  la  zone 
postéro-ventrale  de  la  base  du  coxa  présomptif  (fig.  8).  Elle  semble 
se  former  en  partie  dans  la  région  postérieure  de  la  zone  (P)  et 
aussi  dans  la  mince  portion  d’ectoderme  ventral  qui  est  plus 
proche  du  plan  sagittal.  Le  point  d’invagination  de  l’apophyse 
sternale  se  déplace  vers  la  région  antérieure  du  segment  jusqu’à 
devenir  ventrale  par  rapport  à  la  patte  (fig.  7  c). 

L’invagination  englobe  en  partie  la  région  (P),  dont  la  face 
ventrale  devient  interne.  Il  en  va  de  même  pour  une  partie  de 
la  région  ectodermique  proche  du  plan  sagittal.  D’après  WrmER 
(1933,  1952)  [13],  la  «  furca  »  aurait  une  origine  suhcoxale. 

Dans  ces  conditions,  il  ne  pourrait  y  avoir  de  vrais  «  muscles 
sternaux».  Scholl  (1969)  pense  qu’au  contraire  il  existe  de  vrais 
muscles  sternaux,  ce  qui  laisserait  croire  que  la  «  furca  »  est 
d’origine  sternale. 

Weber  se  fonde  sur  des  observations  de  matériel  larvaire  et 
les  résultats  de  Heymons  et  Ferris.  Scholl  se  réfère  à  des  obser¬ 
vations  sur  des  embryons  à  partir  du  stade  VLh  ce  qui  est  un 
stade  beaucoup  trop  tardif  à  notre  avis  pour  analyser  les  origines 
de  l’apophyse  sternale. 

Nous  avons  jiii  constater  que  l’ajiophyse  sternale  s’invaginait 
très  prés  de  la  base  de  la  patte  dans  une  région  (P)  que  nous 
croyons  être  celle  de  la  région  ventrale  du  pleurite.  Nous  jiensons 
que  cette  région  ventrale  du  pleurite  pourrait  correspondre  à  celle 
du  subcoxa  présomptif.  Uependant,  cette  invagination  s'étend 
aussi  vers  le  plan  sagittal,  dans  une  zone  dont  l’origine  paraît 
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{ a  ) 


(b) 


(c  ) 


[>► 


Déplacements  du  coxa  et  des  territoires  hypodermi¬ 
ques  voisins  appartenant  au  segment  correspondant. 


Invagination  de  l'apophyse  sternale. 


I"iG.  7.  —  Représentation  schématique  de  l’orientation  de  la  base  d’une 
patte  du  côté  fauche  chez  un  embryon  entre  le  stade  V/  et  le 
stade  VI3P. 

a,  h,  c,  orientation  de  la  base  du  coxa  pendant  la  rotation  de  celui- 
ci  sur  le  segment  thoracique  correspondant  (stades  respectifs  :  \Y, 
V/  et  Vjf). 

d,  c,  invagination  de  l’apophyse  sternale. 


li 


A 


PS 


Fig.  8.  — •  Représentation  semi-schématique  de  l’apophyse  sternale  au 
début  de  son  invagination,  près  de  la  base  d’une  patte  prothora¬ 
cique  droite  chez  un  embryon  au  stade  V;*’. 


e.s.sentiellement  sternale.  Par  la  suite,  les  remaniements  de  l’ecto¬ 
derme  au  cours  des  stades  plus  âgés  compliquent  énormément  la 
reconnaissance  des  territoires  segmentaires.  Toutefois,  les  obser¬ 
vations  des  jeunes  embryons  nous  conduisent  à  penser  que  l’apo- 
pbyse  sternale  est  constituée  à  la  fois  d’éléments  d’origine  pleu¬ 
rale  (  «  subcoxale  »  )  et  d’éléments  d’origine  sternale.  Nous  verrons 
plus  loin  ce  que  les  observations  sur  l’évolution  de  la  muscula¬ 
ture  extrinsèque  de  la  patte  peuvent  apporter  comme  renseigne¬ 
ments  sur  ce  point.  L’invagination  de  l’apophyse  sternale  pourrait 
en  tout  cas  accentuer  le  mouvement  de  rotation  du  coxa  présomp¬ 
tif  jusqu’au  stade  VLL 

Dans  des  coupes  transversales  au  stade  VI,'’,  on  constate  que 
les  cellules  de  l’hypoderme  ventral  du  segment  thoracique  se 
rassemblent  en  îlots  bien  particuliers.  Des  remaniements  impor¬ 
tants  semblent  se  jiroduire.  Peut-être  ces  îlots  de  cellules  corres¬ 
pondent-ils  à  la  toute  première  diflerenciation  des  futurs  sclérites 
ventraux  (fig.  9). 

Pendant  le  stade  V4^  la  zone  de  contact  entre  le  bourrelet 
ectodermique  de  la  région  pré-appcndiculaire  du  segment  et  la 
région  antérieure  de  la  base  du  coxa  présomptif  se  dé])lace  elle 
aussi  vers  le  plan  sagittal  et  entraîne  par  ce  mouvement  l'exten¬ 
sion  d’un  territoire  pleural  antérieur  très  petit  (lig.  7).  L’étirement 
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progressif  de  ce  territoire  débute  au  stade  V/  et  se  poursuit 
jusqu’au  stade  VIô^  Nous  constatons  que  la  formation  du  trochan- 
tin  découle  d’un  déplacement  synchrone  de  la  base  de  l’ébauche 
et  du  territoire  subcoxal  pré-appendiculairc,  et  non  pas  d’une 


tube  digestif 


Fig.  9.  —  Section  histologique  transversale  d’une  patte  métathoracique 
chez  un  embryon  au  stade  VI,"'  montrant  le  découpage  de  la  paroi 
hypodermique  ventrale  en  îlots  cellulaires. 


division  du  coxa  présomptif.  La  formation  de  ce  sclérite  est  liée 
à  la  rotation  de  la  patte  puisqu’elle  accompagne  le  déplacement 
du  point  d’articulation  antérieur  du  coxa  présomptif  sur  le 
segment  (région  du  subcoxa  présomptif) (*) 


(*)  Voir  pp.  27  et  29,  pour  le  muscle  trochantinal  Lt-tri. 
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Après  la  rotation  de  90“  indiquée  plus  haut,  tous  les  apodè- 
mes  et  toutes  les  articulations  ont  acquis  les  positions  définitives 
indiquées  dans  les  figures  10  et  11.  Nous  représentons  les  apodè- 
mes  et  les  articulations  par  les  inéines  signes  que  ceux  utilisés 
dans  les  figures  2  et  3.  Les  points  articulaires  sont  antérieurs  et 
postérieurs,  à  l’exception  de  l’ensemble  fémoro-trochantéral  qui 
a  une  orientation  dorso-ventrale,  tout  comme  la  charnière  coxo- 
thoracique.  (l’est  ce  qu’il  est  possible  d’observer  au  stade  VIi’’. 
Signalons  que  nous  n’avons  pas  trouvé  d’indications  sur  ce  sujet 
dans  le  mémoire  de  Scholl. 


Fig.  10.  —  Emplacements  schématiques  des  apodèmes  dans  une  patte 
gauche,  chez  un  embryon  au  stad,e  VjE 

PhG.  11.  —  Emplacements  schématiques  des  articulations  dans  une  patte 
gauche  chez  un  embryon  au  stade  V5E 


3“  Résumé  et  (Ionclusions. 

Un  bourrelet  ectodermique  se  forme  dans  la  région  pré-appen¬ 
diculaire  du  segment  thoracique  et  croît  en  direction  jDostérieure, 
entre  le  plan  sagittal  et  la  patte.  La  base  du  coxa  jîrésomptif,  étroi¬ 
tement  reliée  à  cette  zone,  est  ainsi  déplacée  d’avant  en  arrière 
en  etfectuant  un  mouvement  de  rotation  de  90".  L’apparition  du 
trochantin  est  liée  à  cette  rotation,  (le  sclérite,  qui  intervient 
directement  dans  les  déplacements  de  la  patte,  ne  sera  toutefois 
bien  visible  qu’au  stade  VLL 

Les  régions  antérieure  et  |)ostérieure  de  l’ébauche  de  la 
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patte  deviennent  respectivement  ventrale  et  dorsale.  A  la  base  de 
l’appendice,  ces  régions  englobent  les  futures  articnlations  coxo- 
thoraciqnes  ou  mieux  coxo-subcoxales  ;  on  peut  en  déduire  que 
ces  formations  subissent,  à  l’état  présomptif,  la  rotation  de  90”. 

Le  sternum  thoracique  nous  apparaît  comme  une  formation 
paire  et  le  subcoxa  semblerait  déjà  préfiguré  au  moment  où  se 
produit  l’invagination  de  l’apophyse  sternale  (stade  Vs*').  Toutefois, 
il  faut  observer  l’évolution  des  masses  musculaires  thoraciques 
avant  d’affirmer  que  le  subcoxa  est  vraiment  préfiguré  à  ce  stade. 
Nos  observations  sur  les  jeunes  embryons  nous  conduisent  à 
émettre  quelques  réserves  sur  la  comparaison  que  fait  Scholl 
entre  le  tentorium  et  la  furca.  (îhez  l’embryon  jeune  (stade  IIIi'' 
par  exemple),  la  limite  intersegmentaire  est  clairement  marquée 
par  un  agencement  particulier  des  noyaux  des  cellules  hypoder¬ 
miques.  A  cet  endroit,  la  basophilie  est  faible  ou  inexistante  sur 
le  bord  interne  de  l’hypoderme.  L’orientation  des  noyaux  des 
cellules  ectodermiques  est  antéro-postérieure.  Au  contraire,  dans 
le  segment  lui-rnème,  les  éléments  cellulaires  de  l’ectoderme  sont 
allongés  dorso-ventralement.  Pour  notre  part,  nous  avons  bien 
observé  l’invagination  de  l’apophyse  sternale  dans  une  zone  intra- 
segmentaire.  Mais  en  l’état  actuel  de  nos  connaissances  nous  ne 
voulons  pas  assimiler  morphologiquement  cette  apophyse  au  ten¬ 
torium,  en  nous  fondant  sur  les  seules  données  de  Scholl. 

IL  —  EVOLUTION  DU  MKSODERME 

DANS  LES  STADES  EMBRYONNAIRES  PRECOCES'*’ 

Si  le  développement  initial  de  la  vésicule  coelomique  est  bien 
connu  (WiESMANN,  1926  [1]),  l’organisation  des  masses  musculaires 
l’est  peu,  ou  pas  du  tout.  Dans  notre  thèse  de  troisième  cycle  (1966), 
nous  avons  abordé  avec  précision  l’étude  des  masses  musculaires 
des  articles  distaux. 

Nous  avons  apporté  des  compléments  d’observations  pour  ce 
qui  est  de  l’organisation  des  masses  musculaires  contenues  dans 
le  coxa  et  pour  la  musculature  extrinsèque  motrice  du  coxa 
[6,  7].  Les  observations  de  Scholl  concernent  les  embryons  des 
stades  VR’’  à  VU,''  :  elles  ne  portent  donc  pas  sur  la  période  capi¬ 
tale  de  l’édification  des  masses  musculaires  présomptives,  qui 
s’étend  du  stade  V3’’  au  stade  VRL 

Nos  études  histologiques,  faites  sur  les  stades  de  plus  en  ])lus 
jeunes  et  suivies  de  reconstructions,  nous  permettent  de  définir 
la  position  des  masses  musculaires  présomjjtives. 

NOTA.  Nous  tenons  à  préciser  la  définition  des  points 
d’attache  des  muscles,  les  termes  «  origines  »  et  «  insertions  » 

(*)  Pour  l’enscMnliIe  de  ce  chapitre  (2)  nous  nous  référons  à  la 
nomenclature  de  Mauquahdt  (F.),  lOlh). 


15 


nous  paraissant  ini[)r()pres.  Nos  résultats  expérimentaux  (19(58)  [5 J 
montrent  que  la  première  attache  du  muscle  s’établit  sur  l’apodéme 
qui  régit  sa  formation.  Nous  appellerons  cette  zone  musculaire  la 
région  distale  du  muscle.  L’attache  sur  la  paroi  du  segment  (ou 
celle  d’un  article)  se  fait  ensuite,  et  nous  désignerons  par  proximale 
la  région  correspondante  du  muscle. 

Le  tableau  III  ci-dessous  montre  quelles  sont  les  orientations 
des  masses  musculaires  des  articles  distaux,  aux  stades  et  VI/. 

Tableau  III 


Articles 

Stades 

Stade  VI/ 

Muscles 

dépresseurs 

Muscles 

élévateurs 

Muscles 

dépresseurs 

Muscles 

élévateurs 

1 

Tibia  ou  Tb 

1  muscle 
du  prétarse 
antéro-ventral 
Ptb-ptar  (Pf-u) 

2  muscles  du 
tarse,  antérieurs 
Pj  et  2  tb-tar 

1  muscle 
du  tarse 
postéro-dorsal 
Pj  tb-tar 

1  muscle 
du  prétarse 
ventral 

Ptb-ptar  (Pf-u) 

2  muscles  du 
tarse,  ventraux 

P,  et  2  tb-tar 

j 

1  muscle 
du  tarse 
dorsal 

Pj  tb-tar 

Fémur  ou  Fm 

1  muscle 
du  prétarse 
antérieur 
(Pf-u) 

2  muscles 
du  tibia 
a  ntéro-ventraux 

Pi  et  2  fin-tb 

2  muscles 
du  tibia 
postéro-dorsaux 
Pj  et  4  fm-tb 

1  muscle 
du  prétarse 
ventral 
(Pf-u) 

2  muscles 
du  tibia 
ventraux 

P,  et  2  fm-tb 

2  muscles 
du  tibia 
dorsaux 

P3  et  4  fm-tb 

Trochanter 
ou  Tr 

1  muscle 
rudimentaire 
du  fémur 
antéro-dorsal 

P,  tr-fm 

1  muscle 
rudimentaire 
du  fémur  dorsal 
P,  tr-fm 

i 

Il  n’c.xiste  pas  de  dénomination  spéciale  pour  ces  muscles,  à 
l’exception  du  muscle  dépresseur  du  jirétarse,  que  Marquarot  désigne 
par  Pf-u.  Nous  jiroposons  pour  les  autres  une  dénomination  (pii 
repose  sur  les  critères  de  la  nomenclature  de  Marquarot  (1939).  11 
s’agit  de  muscles  moteurs  de  la  patte  (P),  contenus  dans  les  articles 
trochantéraux  Ctr),  fémoraux  (fm)  et  tibiaux  (tb),  (lui  font  se  mouvoir 
les  articles  suivants  :  prétarse  (jitar),  tarse  (tar),  tibia  (tb)  et  fémur 
(fm).  Fxemple  :  le  muscle  rudimentaire  contenu  dans  le  troclianter 
et  fléchisseur  du  fémur  sera  P,  tr-fm. 

IG 


(xs  masses  musculaires  proviennent  uniquement  du  diver¬ 
ticule  ventral  primaire  de  la  vésicule  coelomique.  Au  stade  V2''-V3'', 
quatre  diverticules  nouveaux  pénètrent  dans  la  région  basale  de 
la  patte  qui  correspond  aux  deux  articles  proximaux  à  l’état  pré¬ 
somptif.  (le  sont  les  diverticules  rostral-externe,  rostral-interne, 
anal-externe  et  anal-interne  (fig,  12).  D’après  Roünwall  (1937)  et 
ScHOLL  (1969),  la  subdivision  de  la  vésicule  coelomique  en  quatre 
parties  n’existe  pas.  Nos  coupes  transversales  de  pattes  au  stade 
montrent  quatre  diverticules  bien  nets  [3].  En  outre,  nous  avons 
démontré  [3],  grâce  à  des  sections  frontales  sériées,  que  le  diver¬ 
ticule  ventral  présentait  sur  les  trois  cruarts  proximaux  de  sa 
longueur  une  section  quadrangulaire. 


IHHl 

□ 


Fig.  12.  —  Emplacement  schématique  des 
ques  ventraux  dans  la  cavité  coxale 
embryon  au  stade  (Vj-Vj)^. 


diverticule  rostral  -  externe, 
diverticule  rostral  -  interne, 
diverticule  anal  -  interne. 

diverticule  -  anal  -  externe. 

(  emplacements  des  articulations. 

(  coxo-thoraciques  présomptives. 
i  emplacements  des  articulations. 

I  trochantéro-coxales  présomptives, 
zones  apodémales  présomptives  du 
trochanter. 

quatre  diverticules  coelomi- 
d’une  patte  gauche,  chez  un 


1"  Muscles  coxaux  du  trochanter. 

Afin  de  faciliter  la  compréhension  de  l’évolution  de  ces 
muscles,  nous  nous  référerons  uniquement  à  des  observations  faites 
sur  les  pattes  du  côté  gauche  de  l’embryon  (fig.  13). 

Les  plans  d’orientation  des  masses  musculaires  .sont  légère¬ 
ment  obliques  par  rapport  à  ceux  des  apodémes  et  des  articulations 
(torsion).  Les  diverticules  internes  et  externes  se  trouvent  placés 
dans  des  plans  parasagittaux  légèrement  obliques.  Scholl  n’a  pas 
du  tout  abordé  l’étude  de  la  musculature  coxale  du  trochanter. 
Pourtant,  comme  nous  le  verrons  plus  loin,  la  musculature  coxale 
du  trochanter  doit  être  étudiée  avec  la  musculature  thoracique 
du  coxa,  car  l’une  et  l’autre  suhissent  les  mêmes  phénomènes  mor- 
jihogénétiques  et  effectuent  leur  ségrégation  ensemlile. 
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Fig.  13.  —  Représentation  schématique  de  l’évolution  et  l'orientation 
des  masses  musculaires  présomptives  du  trochanter  contenues 
dans  le  coxa. 

(a,  position  primitive  au  stade  (V2-V3)'’ ;  h,  position  an  stade 
V/  ;  c,  position  au  stade  (Vs-VIi)^  section  dans  la  région  distalc 
du  coxa  ;  d,  position  au  stade  (V5-VI,)'’,  section  dans  la  région 
proximale  du  coxa). 


Au  stade  VZ-V/,  les  masses  musculaires  jirésomptives  sont 
visibles,  mais  ne  se  sont  pas  encore  séparées  les  unes  des  autres. 
La  majeure  jjartie  des  quatre  diverticules  se  détache  de  la  vésicule 
coelornique.  Les  quatre  nouvelles  portions  de  diverticule  se  subdi¬ 
visent  définitivement  au  cours  des  deux  stades  suivants  et,  à  la  fin 
du  stade  \V,  les  muscles  coxaux  du  trochanter  seront  clairement 
ébauchés, 

a)  Mdsses  miisculdires  prcsoinplives  à  fonrliod  de  fléchis¬ 
seurs  : 

Os  masses  musculaires,  contenues  dans  la  cavité  coxale, 
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appartiennent  aux  diverticules  rostral-interne  et  anal-interne.  La 
partie  antérieure  du  diverticule  rostral-externe  est  encore  en 
continuité  avec  la  vésicule  coelomique  lorsqu’au  stade  ¥4^"  les 
quatre  diverticules  s’en  sont  partiellement  séparés.  On  assiste  à 
un  déplacement  de  l’extrémité  distale  de  cette  partie  vers  l’ébauche 
de  l’apodéme  antéro-ventral  sur  laquelle  elle  s’insère  (fig.  13). 

Une  fois  séparées  de  la  vésicule  coelomique,  ces  masses  mus¬ 
culaires  seront  composées  de  trois  parties  distinctes  :  Picx-tr, 
Pi,2a  cx-tr  et  Lth-tr.  La  plus  longue  d’entre  elles  (la  troisième)  a 
subi  une  torsion  de  90°  environ  vers  la  droite  de  l’embryon  (dans 
le  même  sens  que  la  rotation  de  la  patte),  avant  meme  que  le  coxa 
se  soit  édifié. 

b)  Masses  musculaires  présomptives  «  fonction  d’élévateurs 
(fig.  13). 

Les  deux  tiers  postérieurs  du  diverticule  rostral-externe  se 
séparent  de  la  vésicule  coelomique  et  constituent,  avec  le  diver¬ 
ticule  anal-externe,  l’ensemble  des  futurs  muscles  coxaux  éléva¬ 
teurs  du  trochanter,  fies  deux  diverticules  donnent  respectivement 
les  masses  musculaires  suivantes  :  Ps.sa  cx-tr  et  P5  cx-tr  pour  le 
diverticule  rostral-externe  et  P4,4a  cx-tr  pour  le  diverticule  anal- 
externe. 

Pin  résumé,  dans  le  tube  que  représente  le  coxa,  les  deux 
ensembles  de  masses  musculaires  sont  contenus  dans  deux  hémi- 
cylindres.  L’ensemble  des  futurs  muscles  à  fonction  de  fléchisseurs 
est  contenu  dans  l’hémi-cylindre  antéro-ventral  alors  que  l’ensem¬ 
ble  des  futurs  muscles  à  fonction  d’élévateurs  est  contenu  dans 
l’hémi-cylindre  postéro-dorsal. 

La  ségrégation  du  trochanter  et  du  coxa  n’est  pas  encore 
faite  au  stade  V4’’  lorsque  se  produit  la  rotation  de  90°  de  la  base 
de  la  patte  vers  la  droite  de  l’embryon  (sur  nos  schémas).  On 
assiste  au  déplacement  correspondant  des  «masses  musculaires», 
qui  sont  légèrement  tordues  en  même  temps  qu’étirées.  Les  mus¬ 
cles  dépresseurs  deviennent  ventraux  et  les  muscles  élévateurs 
dorsaux.  L’apodême  trochantéral,  ventral,  devient  légèrement  pos- 
téro-ventral,  et  l’apodème  dorsal  devient  antéro-dorsal.  Les  muscles 
coxaux  fléchisseurs  du  trochanter  sont  situés  vers  le  plan  sagittal. 
Dans  la  patte,  ils  fonctionnent  comme  des  dépresseurs.  S’ils  étaient 
contenus  dans  la  cavité  thoracique,  ils  fonctionneraient  comme 
des  adducteurs  (fig.  13). 

Les  muscles  coxaux  situés  près  du  bord  latéral  du  segment 
fonctionnent  comme  des  élévateurs.  S’ils  étaient  contenus  dans 
la  cavité  thoracique,  ils  seraient  des  abducteurs.  Le  troisième 
muscle  dépresseur  du  trochanter  provient  de  la  partie  antérieure 
du  diverticule  rostral,  et  ses  régions  proximales  sont  situées  à  la 
fois  dans  le  coxa  et  dans  le  segment  thoracique  (principalement)  ; 
ce  muscle  (tordu  autour  de  son  axe)  est  à  l’origine  un  muscle 


adducteur.  Par  suite  de  la  rotation  <le  1)0°  de  sa  partie  distale  vers 
le  plan  sagittal,  il  fonctionne  j)lntôt  coinnie  un  promoteur  dont  les 
attaches  proximales  dans  la  cavité  segmentaire  se  font  sons  le 
sternum,  le  plenrite  et  le  tergite.  Le  muscle  long  du  trochanter  est 
un  muscle  rotateur  antérieur  contenu  dans  la  cavité  coxale  (fig.  13). 

Kn  réalité,  il  faut  considérer  la  formation  des  muscles  du 
trochanter  en  même  temps  que  celle  des  muscles  thoraciques  du 
coxa,  car  les  deux  groupes  de  muscles  ont  un  développement  syn¬ 
chrone. 

2°  Muscles  thoraciques  de  la  patte. 

Nous  emploierons  uniquement  la  nomenclature  de  Makquardt 
(1939)  [2]. 

La  reconstruction  spatiale  de  la  musculature  thoracique  de  la 
patte  aux  stades  de  plus  en  plus  jeunes  est  facilement  réalisable, 
depuis  l’éclosion  de  la  larve  jusqu’au  stade  embryonnaire  VL’’ 
(ou  V®),  auquel  on  possède  encore  quelques  points  de  repères  mor¬ 
phologiques  précis  (voir  Scholl,  19(19).  La  réalisation  du  même 
travail  se  révèle  excessivement  complexe  lorsqu’on  l’entreprend 
à  partir  d’embryons  plus  jeunes,  ce  que  Scholl  n’a  pas  fait.  11 
apparaît  très  difficile  de  reconnaître  les  masses  musculaires  pré¬ 
somptives,  surtout  lorsqu’elles  sont  constituées  de  quelques  cellules 
seulement.  En  outre,  nous  avons  observé  que  certains  muscles 
pouvaient  se  différencier  puis  disparaître  pendant  la  vie  de 
l’embr^mn,  comme  Scholl  le  signale  d’ailleurs. 

Cependant,  la  connaissance  de  la  position  des  régions  apodé- 
males  présomptives  pendant  l’évolution  de  la  patte  nous  a  permis 
de  mener  à  bien  notre  travail.  Nous  ne  nous  attarderons  pas  à 
retracer  ici  le  développement  de  la  musculature  thoracique  de  la 
patte  entre  le  stade  VL’’  et  l’éclosion,  puisque  nous  l’avons  déjà 
fait  dans  notre  travail  de  1966  et  que  Scholl  (1969)  a  également 
procédé  à  cette  étude.  Les  renseignements  fournis  par  Scholl 
concernent  essentiellement  les  embryons  des  stades  VI/  à  VU,’’  ; 
nous  préciserons  seulement  certains  points  que  cet  auteur  n’a  pas 
traités. 

—  Stade  VL’’  (fig.  14)  :  ce  stade  corres])ond  à  la  fin  du 

stade  VI  de  Scholl  (nomenclature  de  Koch).  La  musculature  de  la 
patte  est  comparable  à  celle  d’une  patte  de  larve  à  l’éclosion. 
Signalons  que  sur  notre  représentation  schématique,  les  dimen¬ 
sions  des  muscles  sont  proportionnées  à  celles  des  territoires 
hypodermiques  qui  contiennent  ces  muscles. 

Stade  VL’’  :  nous  reiirésentons  tout  d’abord  une  recons¬ 
truction  de  la  musculature  thoracique  de  la  patte.  A  ce  stade  VI/, 
le  subcoxa  est  déjà  très  étendu  et  l’apophyse  sternale  bien  diffé¬ 
renciée.  Nous  avons  choisi  pour  la  reconstruction  une  patte  méso¬ 
thoracique  ;  apparemment,  aucune  différence  n’est  repérable  entre 
les  pattes  méso-  et  prothoraciques  (fig.  15). 
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L.  1  Promoteur  pleural  ^gp-cx 
■■  Rémoteur  pleural  L2P-CX 
E21  Rémoteur  tergal 

Rémoteur  tergal  L2t-cx 
EüZI]  Promoteur  sternal  L^st-cx 
EôSl  Adducteur  primaire  sternal  L2St-cx 
Rémoteur  sternal  L^st-cx 
üZal  Dépresseur  du  trochanter  L  p-tr,  Lst-tr,  et 
Promoteur  tergal  du  trochantin  Lt-tri 


IG.  14.  —  Reconstruction  schématique  de  la  musculature  extrinsèque 
de  la  patte  mésothoracique  gauche  d’un  embryon  au  stade  VI/. 
(Muscles  thoraciques  de  la  patte  :  nomenclature  de  Marquardt.) 
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Fig.  15.  —  Reconstruction  de  la  musculature  thoracique  de  la  patte 
inésothoracique  gauche  d’un  embryon  au  stade  "NR/. 


Dans  une  double  reconstruction  (fig.  16),  nous  montrons  la 
répartition  des  diverses  masses  musculaires  et  adipeuses.  La 
reconstruction  du  tissu  adipeux  aux  stades  embryonnaires  n’a  pas 
été  donnée  par  Scuoll.  Nous  voyons:  ici  que  les  masses  musculaires 
et  adipeuses,  prises  dans  leur  ensemble,  rappellent  bien  l’allure 
de  la  vésicule  coelomique  (portion  ventrale).  D’après  nos  obser¬ 
vations,  le  tissu  adipeux  paraît  conqiléter  la  forme  générale  de  la 
vésicule  coelomique.  Nous  signalerons  que  la  représentation  de  la 
musculature  faite  par  Scmoll  ne  montre  pas  la  relation  étroite 
qui  existe  entre  les  muscles  du  coxa  et  ceux  du  trochanter. 
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Fig.  If).  — •  Reconstruction  de  la  imisculaturc  et  des  masses  adipeuses 
segmentaires  et  coxales  de  la  patte  mésotlioracique  gauche  d’un 
embryon  au  stade  VI/.  —  a,  portion  ventrale  d,e  la  patte  ;  b,  por¬ 
tion  dorsale  de  la  patte.  —  (d.r.i.,  diverticule  rostral  interne  ; 
d.a.i.,  diverticule  anal  interne  ;  d.r.e.,  diverticule  rostral  externe  ; 
d.a.e.,  diverticule  anal  externe.) 
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La  doulîle  reconstruction  (fig.  Ki)  |)erinet  de  constater  que  la 
musculature  thoracique  de  la  patte  est  pratiquement  constituée 
de  quatre  groupes  de  masses  musculaires  et  adipeuses.  Les  quatre 
groupes  de  masses  musculaires  contenues  dans  le  coxa  sont  jjra- 
tiquement  dans  le  prolongement  des  quatre  groupes  de  masses 
musculaires  et  adipeuses  thoraciques.  La  (lisjjosition  des  consti¬ 
tuants  musculaires  de  la  patte  dans  le  thorax  montre  une  analogie 
avec  la  subdivision  en  quatre  parties  du  diverticule  ventral,  (iette 
subdivision  paraît  s’étendre  au  «  corps  »  de  la  vésicule  coelo- 
rnique,  même  lorsque  le  diverticule  ventral  s’en  est  séparé,  contrai¬ 
rement  à  ce  que  disent  Scholl  (19()9)  et  Roonwall  (1937).  La 
poussée  de  cjuatre  diverticules  nouveaux  le  prouve  (voir  §  précé¬ 
dent  sur  la  musculature  coxale  du  trochanter),  mais  aussi  le  décou¬ 
page  en  quatre  portions  de  l’ensemble  musculaire  thoracique  de 
la  patte.  Otte  disposition  des  muscles  extrinsèques  de  la  patte 
laisse  déjà  prévoir  que  les  muscles  thoraciques  du  coxa  sont  à 
l’origine  des  masses  musculaires  à  fonction  abductrice  et  adduc- 
trice. 

Nous  verrons  plus  loin  si  les  observations  faites  sur  des  stades 
embryonnaires  plus  jeunes  confirment  ou  infirment  cette  hypo¬ 
thèse. 

—  Stade  VL''  :  ce  stade  correspond  au  stade  IV®-Y®  (fig.  17). 
Les  observations  effectuées  par  Scholl  semblent  peu  nombreuses 
et  imprécises  ;  elles  paraissent  se  limiter  au  stade  VL'',  quelques 
remarques  seulement  étant  faites  sur  le  stade  VI/. 

Nous  retrouvons  un  schéma  de  répartition  des  muscles  thora¬ 
ciques  identique  à  celui  que  nous  décrivions  pour  le  stade  Vl/. 
Le  corps  adipeux  est  assez  important  dans  la  région  antérieure 
du  segment  thoracique.  On  remarque,  du  côté  postérieur,  la  forme 
de  l’apophyse  sternale  qui  s’élève  entre  le  muscle  transversal 
oblique  L2  p-cx  et  les  muscles  ventraux  Li,2.3  st-cx.  Scholl  observe 
que  le  muscle  longitudinal  du  trochantin  Lt-tri  est  proche  du  promo¬ 
teur  Li  p-cx.  hm  effet,  ces  deux  muscles  ne  sont  pas  très  éloignés 
l’un  de  l’autre,  mais,  sur  la  paroi  thoracique,  ils  présentent  des 
attaches  proximales  bien  distinctes.  En  outre,  le  muscle  thoracique 
du  trochanter  les  sépare  à  ce  niveau.  Une  étude  histologique 
montre  que  le  muscle  du  trochantin  est  en  partie  tordu  autour  de 
son  axe. 

Les  rémoteurs  L,,ia,2t-cx  ne  sont  pas  difficiles  à  reconnaître, 
contrairement  à  ce  que  dit  Scholl.  Nous  pouvons  les  représenter 
de  façon  distincte. 

—  Stade  VI,''  :  nous  retrouvons  les  mêmes  données  que  pour 
le  stade  VL,  contrairement  à  l’opinion  de  Scholl  pour  qui  les 
masses  musculaires  sont  impossibles  à  séj)arer.  Scholl  remarque 
simplement  l’apparition  des  premières  fibres  musculaires. 
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Fifi.  17.  ^ — •  Reconstruction  de  la  musculature  extrinsèque  d’une  patte 
méta thoracique  droite  d’un  embryon  au  stade  Vl^*'.  —  a,  portion 
ventrale  de  la  reconstruction  ;  b,  portion  dorsale  de  la  reconstruc¬ 
tion. 
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—  Stade  Vs*"  :  si  l’on  coordonne  les  observations  effectuées 
aux  stades  Vl2‘'-VIi''  et  au  stade  V5’’,  on  constate  qu’il  est  déjà  possible 
de  reconnaître  les  différentes  niasses  musculaires  au  stade  V5'’.  Le 
principal  critère  de  reconnaissance  est  le  muscle  thoracique  du 
trochanter.  Nous  le  repérons  encore  facilement  à  ce  stade.  Les 
muscles  rémoteurs  Lii^^t-cx  sont  repérables  à  leurs  formes  plus 
massives.  En  outre,  L2P-CX  et  Lsst-cx  diffèrent  des  autres  muscles 
par  leur  position  transversale,  le  premier  est  épais  et  court,  le 
second  a  une  forme  de  fourche  car  il  est  constitué  de  deux  groupes 
de  fibres. 

Dans  certaines  pattes  d’embryons  au  stade  il  paraît  possi¬ 
ble  de  repérer  une  très  légère  déviation  de  la  musculature  thora¬ 
cique  vers  le  plan  sagittal  et  en  direction  antérieure. 

—  Stade  V/  :  comme  pour  le  stade  précédent,  Scholl  ne  donne 
aucune  description.  Et  pourtant,  les  masses  musculaires  sont  par¬ 
faitement  reconnaissables.  Elles  apparaissent  liées  à  celles  du 
trochanter  (contenues  dans  le  coxa).  La  subdivision  en  quatre 
groupes  de  masses  musculaires  est  très  visible.  Il  semble  que  les 
muscles  soient  plus  courts  (par  rapport  aux  différenciations  hypo¬ 
dermiques).  En  outre,  leurs  extrémités  proximales  ne  paraissent 
pas  encore  attachées  aux  parois  du  segment  thoracique  corres¬ 
pondant. 

L’orientation  de  la  musculature  à  ce  stade  est  légèrement 
différente  de  celle  que  l’on  observe  aux  stades  VI/  et  V5L 

La  région  distale  des  muscles  promoteurs  du  coxa  s’attachait 
au  stade  précédent  sur  la  base  du  coxa.  Au  stade  V/,  cette  attache 
se  situe  du  côté  dorsal.  La  région  distale  des  rémoteurs  s’attache 
sur  la  base  du  coxa,  du  côté  postérieur.  Par  rapport  au  stade  précé¬ 
dent,  (plus  âgé)  une  légère  variation  peut  être  constatée  dans 
l’orientation  des  insertions  proximales  des  muscles. 

—  Stade  :  (fig.  18).  A  ce  stade,  l’ensemble  des  muscles  tho¬ 
raciques  de  la  patte  paraît  tourné  de  90°  vers  la  droite  (du  plan 
sagittal  vers  le  bord  latéral  du  segment)  par  rapport  à  ce  que  l’on 
observe  au  stade  V5L 

La  base  des  diverticules  externes  et  la  partie  ventro-latérale 
de  la  vésicule  coelomique  qui  les  prolonge  forment  les  muscles 
abducteurs  présomptifs.  La  base  des  diverticules  internes  et  la 
partie  médio-ventrale  de  la  vésicule  coelomique  sous-jacente  cons¬ 
tituent  les  muscles  adducteurs  présomptifs. 

La  partie  distale  de  chacune  de  ces  masses  musculaires  pré¬ 
somptives  est  fortement  accolée  à  la  base  du  coxa  i)résomptif, 
alors  que  la  partie  proximale  ne  fait  que  toucher  la  i)aroi  du 
segment  dans  la  région  pleuro-tergale. 

Nous  avons  pu  identifier  ces  masses  musculaires  grâce  au 
futur  muscle  moteur  du  trochanter,  contenu  dans  le  segment.  Sa 
position  et  celle  des  masses  musculaires  qui  deviendront  les  promo¬ 
teurs  L^,  ja  p-cx  et  rémoteurs  Lj,  ^  t-cx  nous  ont  facilité  le 
repérage  topographique  des  autres  masses  musculaires  présomptives. 
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(a) 


(b) 


(c) 


(d) 


(e) 


Fk;.  1<S.  —  llcconstruction  de  la  musculature  extrinsèque  d’une  patte 
mésotlioraeique  gauche  au  stade  V/.  — ■  a,  1),  c,  portions  dorsale, 
moyenne  et  ventrale  de  la  reconstruction  ;  d,  insertions  des  mus¬ 
cles  thoraciques  sur  la  hase  du  coxa  ;  e,  insertions  des  muscles 
thoracic(ues  sur  la  paroi  pleuro-tergale  du  segment. 
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Nous  donnons  ici  (fig.  18)  une  reconstruction  de  la  innscnla- 
tnre  présomptive  et,  à  côté,  une  coupe  scliématicpie  permettant  de 
situer  les  régions  proximales  et  distales  des  ébauches  de  muscles 
par  rapport  à  la  base  du  coxa  i)résomi)tif  et  an  plan  sagittal  du 
segment  correspondant.  An  stade  les  flancs  du  segment  sont 
peu  étendus  et  la  longueur  des  futurs  muscles  est  faible. 

Les  régions  pleurale  et  tergale  ne  sont  pas  délimitées  sur  les 
montages  in  toto  ;  elles  sont  encore  réunies  en  un  territoire  que 
l’on  peut  dénommer  «  plenro-tergal  ».  Aucun  snbcoxa  n’est  déce¬ 
lable. 

Nous  n’avons  pas  trouvé  la  moindre  observation  relative  à 
ce  stade  W  dans  la  mémoire  de  Scholl. 

a)  Nous  shématisons  sur  la  figure  19  (*)  la  position  des  extré¬ 
mités  distales  des  territoires  musculaires  présomptifs,  c’est-à-dire 
les  zones  qui  plus  tard  s’attacheront  à  la  base  du  coxa  lorsque  cet 
article  aura  effectué  sa  ségrégation.  Nous  avons  conservé  les  noms 
des  masses  musculaires  pour  dénommer  ces  territoires  (**).  Rappe¬ 
lons  encore  une  fois  qu’au  stade  Vj''  toutes  les  masses  musculaires 
situées  du  côté  dorsal  sont  des  masses  abdnctives  présomptives  ; 
celles  situées  du  côté  ventral  sont  toutes  adductrices  présomptives. 

Considérons  la  base  de  la  patte  comme  un  anneau  circulaire 
(voir  p.  7).  Dans  le  quart  de  circonférence  antéro-ventral,  et  de 
la  région  antérieure  vers  la  région  ventrale,  on  distingue  les  régions 
distales  des  masses  musculaires  présomptives  suivantes  (tig.  18 
et  19)  :  adducteur  primaire  sternal  L2  st-cx,  rémoteur  pleural 

L2  p-cx,  et  rémoteur  tergal  Li  t-cx.  Dans  le  quart  de  circonférence 
postéro-ventral,  et  de  la  région  ventrale  vers  la  région  postérieure, 
nous  voyons  les  futurs  rémoteurs  sternal  Lj  st-cx  et  tergal  I.2  t-cx. 
Dans  le  quart  de  circonférence  postéro-dorsal,  et  de  la  région  posté¬ 
rieure  vers  la  région  dorsale,  nous  avons  les  promoteurs  présomptifs 
pleuraux  L|,iap-cx.  Enfin,  dans  le  quart  de  circonférence  antéro- 
dorsal,  et  de  la  région  dorsale  vers  la  région  antérieure,  sont  visi¬ 
bles  le  futur  promoteur  sternal  Li  st-cx  et,  en  dehors  de  la  marge 
basale  du  coxa  présomptif,  le  futur  promoteur  tergal  du  trochantin 
Lt-tri  (lorsqu’il  s’agit  des  pattes  pro  et  mésothoraciques). 

La  masse  musculaire  présomptive  et  composite  du  trochanter 
(Lst-tr,  Lt-tr  et  Lp-tr)  pénètre  dans  le  segment  thoracique  au  niveau 
du  quart  de  circonférence  antéro-dorsal.  Elle  montre  bien  ainsi 
sa  provenance  dorsale  en  tant  que  muscle  abducteur. 

La  marge  basale  du  coxa  a  été  dessinée  en  pointillés  ])uisqu’elle 
n’est  pas  encore  délimitée.  Le  découpage  de  la  vésicule  coelomique 
en  territoires  musculaires  |)résomptifs  nous  incite  à  penser  que  les 

(*)  Loinparcr  avec  la  figure  18  (reeonstriietion  de  palte  au  stade  "NY). 

(**)  Les  termes  «rémoteur»  et  «  i)romoteur  »,  que  nous  utilisons 
plus  loin,  servent  uni([uement  à  des  fins  descriptives  ])rati(iues  et  non 
pas  à  définir  la  véritable  fonction  des  muscles. 
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(a) 


(b) 


Fig.  19.  —  Diagrammes  représentant  la  musculature  extrinsèque  d’une 
patte  mcsothoracique  gauche,  au  début  du  stade  Vj*'.  —  a,  inser¬ 
tions  des  muscles  sur  la  hase  du  coxa  ;  b,  développement  schéma¬ 
tique  des  masses  musculaires  thoraciques  du  coxa. 
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limites  proximales  des  territoires  coxaiix  sont  déjà  déterminées. 
Nos  recherches  ex|)érimentales  nous  ont  permis  de  constater  que 
les  zones  apodémales  présomptives  régisaient  la  ségrégation  des 
masses  musculaires  présomptives.  Bien  crue  le  trochanter  et  le 
coxa  se  délimitent  successivement  aux  stades  Vs’'  et  VI,'',  ces  deux 
articles  proximaux  sont  déjà  déterminés  au  stade  Vj’'.  soit  deux 
jours  avant  leur  ajiparition. 

En  outre,  le  suhcoxa  n’apparait  pas  avant  le  stade  VE’"  environ. 
Si  l’on  suppose  cpie  ce  territoire  est  préfiguré,  il  ne  peut  guère 
l’être  cpi’au  stade  VsE  lorscpie  les  masses  musculaires  correspondant 
aux  ébauches  de  ces  muscles  moteurs  fixent  à  la  paroi  ectodermiciue 
leurs  régions  proximales.  L’existence  du  suhcoxa  dépendrait  donc 
de  l’apparition  de  la  constriction  coxo-thoracicrue  et  de  la  détermi¬ 
nation  d’un  anneau  de  zones  apodémales  présomptives  à  la  base 
du  coxa.  Les  régions  proximales  des  masses  musculaires  du  coxa 
s’attacheront  sur  un  territoire  hypodermique  appartenant  au  seg¬ 
ment  (ou  au  suhcoxa)  tout  comme  le  font  les  masses  musculaires 
à  l’intérieur  d’un  article.  Le  suhcoxa  serait  comparable  à  la  paroi 
aux  ébauches  de  ses  muscles  moteurs  fixent  à  la  paroi  ectodermique 
proximale  d’un  article  de  la  patte  contenant  les  muscles  moteurs 
qui  font  se  mouvoir  l’article  qui  lui  est  directement  distal.  En 
résumé,  rien  ne  s’oppose  à  la  conception  d’un  article  subcoxal 
incorporé  à  la  paroi  du  corps. 

h)  Position  des  territoires  musculaires  présomptifs  par  rapport 
au  segment  et  orientation  de  leurs  extrémités  proximales  : 

Au  départ  (stade  V/),  les  surfaces  proximales  d’accrochage 
des  masses  musculaires  présomptives  du  coxa  (contenues  dans  le 
segment  thoracique)  sont  presque  réparties  en  cercle.  Les  étirements 
et  les  torsions,  ultérieures  des  masses  musculaires  proviennent  de 
plusieurs  phénomènes.  L’accroissement  de  la  région  antérieure  du 
segment  thoracique,  et  plus  spécialement  celle  du  territoire  pré- 
appendiculaire,  amène  la  rotation  de  90”  de  la  hase  de  la  patte.  En 
même  temps,  la  hase  de  l’appendice  est  repoussée  vers  l’arrière  ; 
le  territoire  pré-appendiculaire  s’étire  dans  la  région  ventrale  du 
segment.  Ce  mouvement  d’extension  de  la  région  antérieure  du 
segment  se  poursuit  pendant  une  grande  partie  du  développement 
embryonnaire,  ce  qui  justifie  l’intérêt  que  lui  accorde  Sciioll. 

L’invagination  de  l’apophyse  sternale  peut  éventuellement 
accentuer  le  mouvement  rotatoire  de  la  hase  de  la  i^atte.  Nos 
figures  18  et  20  a  indiquent  au  stade  V3F  la  position  initiale  des 
extrémités  proximales  des  masses  musculaires  présomptives  dans 
le  segment.  Les  schémas  que  nous  donnons  (fig.  20  a,  h,  c  et  d) 
montrent  rim])ortance  des  dé|)lacements  que  subissent  certaines 
de  ces  extrémités  proximales.  Les  déplacements  les  plus  caractéris¬ 
tiques  sont  ceux  des  muscles  Lt-tri  et  L2])-cx. 

Nous  avons  essayé  de  déceler  l’origine  de  la  musculature  de 
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V 


Fid.  20.  —  Po.sitions  des  régions  proximales  des  masses  musculaires 
thoraciques  du  coxa  par  rapport  au  plan  sagittal,  pour  une  patte 
gauche.  —  a,  au  stade  (V2-V3)^  avant  la  rotation  de  la  hase  du 
coxa  sur  le  segment  ;  b,  au  stade  V/  pendant  la  rotation  de  la 
base  du  coxa  ;  c,  au  stade  V,’'  à  la  fin  de  la  rotation  de  la  base 
du  coxa  ;  d,  au  stade  (V5-VI,)^  une  fois  que  le  coxa  a  tourné  de  90° 
dans  le  sens  inverse  des  aiguilles  d’une  montre. 
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la  base  de  la  patte  jusqu’au  stade  encore  plus  précoce  de  la  vésicule 
coelomique.  (ihez  certains  embryons  du  stade  V3'',  la  séparation 
des  masses  musculaires  présom|)tives  n’est  pas  très  nette  et  l’en¬ 
semble  de  ces  masses  constitue,  avec  le  tissu  adipeux,  une  vésicule 
coelomique  à  j)eu  ]jrés  typique. 

Nous  donnons  ici  (fig.  21)  une  représentation  très  schématique 
des  masses  musculaires  présomptives  ;  la  vue  verticale  précise 
assez  nettement  leur  positions. 


R.PL-T 


PS  PS 


R.PL-T 


t.ad- . , 

(1  )  Lt-tri--.. 
(6)  Lp-tr,  ^ 

(6)  Lt-tr- . 

(9)  L-^  ^gP-cx. 
(4)  L2P-CX-, 
(8)  L2t-cx-  - . . 
t.ad . 


(c^) 

l 


PS 


PiG.  21.  —  Tentative  de  reconstitution  schématique  de,  la  portion  ven¬ 
trale  de  la  vésicule  coelomique  d’uu  demi-segment  thoracifiue  droit 
pour  un  embryon  au  stade  (V^-V,)'’  (seules  les  masses  musculaires 
présomptives  de  la  i)atte  correspondante  et  les  masses  adipeuses 
sont  représentées).  —  a,  h,  vues  antéro-ventrale  et  antéro-d.orsalc  ; 
c,  vue  ventrale. 


—  32  — 


(Comparons  les  résultats  de  nos  observations  avec  les  idées  de 
ScHOLL  (19(59)  en  ce  qui  concerne  les  positions  des  masses  muscu¬ 
laires  à  l’origine  de  leur  formation  (fig.  18,  19  et  20). 

—  Muscle  long  du  trochanter  :  Lp-tr  et  Lt-tr.  Composé  de 
deux  groupes  de  fibres,  il  est  plaqué  antéro-postérieurement  contre 
les  promoteurs  pleuraux  Li,iap-cx,  au  stade  VI|C  Au  stade  W,  la 
région  proximale  du  muscle  trochantéral  est  légèrement  plus  en 
avant  que  la  région  proximale  des  muscles  pleuraux.  Ce  muscle 
trochantéral  est  antéro-dorsal.  Nous  rejoignons  l’opinion  de  Scholl 
à  ce  sujet. 

—  Muscle  trochantinal  :  Lt-tri.  D’après  Scholl,  il  proviendrait 
de  la  subdivision  primaire  d’une  masse  musculaire  présomptive. 
C.ette  séparation  en  deux  parties  conduirait  à  la  construction  du 
muscle  trochantinal  et  du  promoteur  L.p-cx.  Nos  observations  sur 
l’évolution  de  ces  deux  muscles  montrent  qu’à  un  stade  embryon¬ 
naire  jeune  (que  Scholl  n’a  pas  étudié)  le  muscle  trochantinal  et 
le  promoteur  Lip-cx  sont  séparés  par  le  muscle  trochantéral. 

—  Muscles  rémoteurs  :  Li,ia,2  t-cx,  ou  dvms  de  Weuer.  D’après 
Scholl,  la  reconnaissance  de  chacune  de  ces  masses  musculaires 
n’est  possible  qu’à  un  stade  avancé.  En  outre,  les  «origines» 
(régions  proximales)  de  ces  muscles  seraient  subcoxales. 

(5omme  le  montrent  nos  figures,  ces  trois  muscles  sont  parfai¬ 
tement  repérables  à  l’état  présomptif  (stade  V3*').  A  ce  stade,  le 
subcoxa  n’est  pas  encore  apparu  et  les  régions  pleurale  et  tergale 
sont  assez  difficiles  à  séparer  l’une  de  l’autre.  Pourtant,  nous 
repérons  les  muscles  rémoteurs.  Leur  accrochage  distal  se  fait 
en  premier,  sur  la  marge  hasale  du  coxa  présomptif  ;  leur  accro¬ 
chage  proximal  se  fait  ensuite,  sur  la  paroi  interne  du  segment 
correspondant. 

—  Muscle  sternal  :  List-cx,  promoteur  sternal  au  stade  VL’’, 
est  un  abducteur  à  l’état  présomptif  (stade  V3'').  Il  ne  peut  en  aucun 
cas  avoir  alors  une  attache  proximale  dans  le  plan  sagittal,  contrai¬ 
rement  aux  déductions  faites  par  Scholl.  Après  la  rotation  de  90’’, 
st-cx  présomjîtif  se  trouve  placé  perjjendiculairement  au  plan 
sagittal,  et  son  attache  proximale  sur  la  paroi  du  segment  se  fait 
bien  dans  le  plan  sagittal.  Cette  dernière  observation  corrobore 
alors  celle  de  Scholl,  tirée  d’études  portant  sur  des  embryons  au 
stade  VP,  soit  au  stade  VL'"  de  notre  échelle. 

—  Adducteur  primaire  :  L2  st-cx.  Ce  muscle  est  le  seul  muscle 
thoracique  de  la  patte  qui  conserve  sa  fonction  originelle.  Au  stade 
W,  on  trouve  son  attache  distale  sur  la  base  du  coxa  présomptif 
dans  la  région  antéro-ventrale.  Lorsque  la  rotation  de  90^*  s’est 

(*)  (]e  imisclc  comporte  aussi  un  troisième  groupe  de  fil)res,  Lst-tr  ; 
(voir  pages  ])récédentes). 


33  — 


effectuée,  la  région  distale  de  l’addiicteiir  primaire  est  devenue 
postéro-ventrale.  La  région  proximale  de  ce  muscle  est  toujours 
ventrale,  et  dans  le  plan  sagittal  ;  Iv2st-cx  reste  constamment  un  vrai 
adducteur. 

—  Muscle  promoteur  pleural  :  Lj  p-cx.  Sciioll  décrit  ce  mus¬ 
cle  comme  étant  un  muscle  subcoxo-coxal  postérieur,  bin  fait  ceci 
paraît  plausible  si  l’on  se  référé  aux  observations  effectuées  sur 
des  embryons  du  stade  VL’'  :  ce  promoteur  s’attache  alors  sur  la 
marge  basale  du  coxa  dans  la  région  postéro-ventrale,  près  du 
plan  sagittal.  L2  p-cx  est  un  muscle  transversal  oblique  et  s’allonge 
de  l’arrière  (point  d’attache  distal,  sur  le  coxa)  vers  l’avant 
(point  d’attache  proximal,  sur  la  paroi  thoracique).  Au  stade  V/, 
ce  muscle  est  orienté  différemment.  Son  insertion  sur  la  marge  de 
la  base  du  coxa  y  est  située  dans  la  région  antéro-ventrale.  Il 
s’allonge  transversalement,  près  de  la  région  antérieure  de  la  base 
de  la  patte.  S’il  conservait  sa  région  proximale  dans  la  partie 
ventrale  du  segment,  ce  muscle  pleural  serait  un  vrai  adducteur 
comme  le  muscle  L2  st-cx.  Mais  il  s’attache  par  la  suite  à  la  paroi 
pleurale  antérieure,  dépendant,  si  l’on  considère  uniquement  sa 
région  distale,  c’est  tout  de  même  un  adducteur. 

RPISUME  ET  CONCLUSIONS 

Les  résultats  que  nous  avons  exposés  dans  ce  travail  ont  été 
donnés  en  vue  d’apporter  le  maximum  de  précisions  en  ce  qui  con¬ 
cerne  les  emplacements  et  l’orientation  des  masses  musculaires 
de  la  patte,  même  à  l’état  présomptif,  pendant  le  développement 
embryonnaire. 

Dans  une  première  partie,  nous  avons  abordé  l’étude  de 
l’hypoderme  et  les  formations  squelettiques  ont  jjarticulièrement 
retenu  notre  attention.  Nous  avons  décrit  la  construction  des  zones 
d’articulations.  Condyle  et  apophyse  articulaire  résultent  d’un 
processus  morphogénétique  à  peu  près  identique  à  celui  qui  est 
indiqué  par  Weber  (1952). 

Nous  avons  défini  l’orientation  des  zones  apodémales  et  des 
zones  d’articulations,  à  l’état  présomptif. 

Ces  éléments  hypodermiques  se  trouvent  orientés  perpendi¬ 
culairement  à  leur  position  initiale  lorsqu’au  stade  V/  la  hase  de 
la  patte  a  subi  une  rotation  de  90",  dans  le  sens  inverse  des  aiguil¬ 
les  d’une  montre  pour  une  patte  du  côté  gauche  lorsqu’on  regarde 
la  face  ventrale  de  l’embryon.  Les  régions  antérieure  et  postérieure 
de  la  patte  deviennent  respectivement  ventrale  et  dorsale. 

La  croissance  de  la  région  antérieure  du  segment  en  direction 
du  plan  sagittal  seml)le  être  le  facteur  principal  de  cette  rota¬ 
tion.  La  rotation  de  90"  de  la  base  de  la  ijatte  amène  la  formation 
d’un  sclérite,  le  trocbantin. 

Le  sternum  thoracique  est  une  formation  i)aire  qui  subit  des 
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remaniements  profonds  par  suite  de  la  formation  de  la  fnrca. 
L’invagination  de  l’apophyse  sternale  (on  «furca»)  n’est  pas 
comparable  à  celle  des  apophyses  articulaires  de  la  patte.  La  pre¬ 
mière  est  une  formation  intrasegmentaire  nette  qui  rappelle,  en 
plus  important,  l’ébauche  d’un  stigmate.  Le  modelage  d’une  arti¬ 
culation  est  plus  complexe  (Weber,  1952)  et  la  formation  de  l’apo¬ 
physe  articulaire  se  produit  à  la  limite  interarticulaire.  L’invagi¬ 
nation  de  l’apophyse  sternale  débute  au  stade  W.  Le  sternum  et 
le  pleurite  sont  délimités  précocement,  et  l’on  peut  assimiler  la 
région  ventrale  du  pleurite  à  une  partie  du  futur  subcoxa.  Ce 
territoire  est  englobé  avec  une  partie  du  territoire  sternal  dans 
l’invagination  furcale. 

La  rotation  de  la  base  du  coxa  entraîne  des  modifications 
importantes  dans  l’orientation  et  l’évolution  de  la  musculature 
coxale  et  thoracique  de  la  patte.  Quatre  nouveaux  diverticules 
coelomiques  s’invaginent  dans  le  coxa  alors  que  le  diverticule 
ventral  s’est  à  peine  séparé  de  la  vésicule  (stade  V2'').  Les  extré¬ 
mités  de  ces  diverticules  se  subdiviseront  précocement  (stade 
pour  donner  la  musculature  coxale  du  trochanter.  Les  masses 
musculaires  présomptives  subiront  passivement  la  rotation  de  la 
base  de  la  patte.  Elles  constitueront  deux  groupes  distincts  et 
antagonistes  de  fibres  motrices.  Leur  fonction  sera  celle  de  muscles 
dépresseurs  pour  le  groupe  antéro-ventral  (devenu  ventral)  et  de 
muscles  élévateurs  pour  le  groupe  postéro-dorsal  (devenu  dorsal). 

La  musculature  thoracique  de  la  patte  est  formée  au  stade 

Elle  est,  alors,  à  peine  détachée  de  la  musculature  coxale  du 
trochanter.  En  fait,  la  formation  de  ces  deux  musculatures  est 
synchrone.  Elle  tend  à  prouver  que  les  articles  proximaux  de  la 
patte  sont  déjà  préfigurés  (i.e.  ;  déterminés)  à  ce  stade,  bien  anté¬ 
rieur  à  celui  de  leur  apparition.  Au  stade  V3'',  les  masses  mus¬ 
culaires  présomptives  se  répartissent  de  la  manière  suivante  :  la 
portion  antéro-dorsale  de  la  vésicule  coelomique  fournit,  de  la 
région  antérieure  vers  la  région  dorsale,  Ljst-cx  (promoteur  ster¬ 
nal),  le  promoteur  tergal  du  trochantin  ou  Lt-tri,  et  le  muscle  long 
du  trochanter  composé  de  Lst-tr,  Lp-tr  et  Lt-tr.  La  portion  dorso- 
postérieure  de  la  vésicule  coelomique  donne  les  promoteurs  pleu¬ 
raux  Li,  la,  ibp-cx.  Les  rémoteurs,  sternal  (Lsst-cx)  et  tergal  (Lzt-cx), 
proviennent  de  la  portion  postéro-ventrale.  L’adducteur  primaire 
sternal  (L2st-cx)  et  les  rémoteurs  pleural  et  tergal  L2P-CX  et  L,,  ut-cx 
découlent  d’une  subdivision  de  la  portion  antéro-ventrale  de  la 
vésicule  coelomique.  Toute  la  vésicule  coelomique  n’est  pas  con¬ 
cernée  par  ces  subdivisions  :  seule  la  partie  ventrale  donne  les 
muscles  ventraux  de  la  patte. 

Au  stade  Vs’’,  les  régions  distales  des  masses  musculaires  sont 
déplacées  à  90“  de  leur  position  d’origine.  Nous  observons  alors 
chez  l’embryon  le  schéma  de  répartition  des  masses  musculaires 


thoraciques  de  la  patte  que  Mahquaudt  (193!))  a  décrit  pour  la 
larve. 

Les  déplacements  des  régions  proximales  de  ces  masses  mus¬ 
culaires  résultent  de  processus  plus  complexes,  dont  la  formation 
du  subcoxa,  l’invagination  de  l’apophyse  sternale  et  la  croissance 
du  bourrelet  antérieur  du  segment  thoracique  paraissent  être  les 
principaux  responsables.  Scholl  ayant  donné  beaucoup  d’indi¬ 
cations  sur  ce  sujet,  nous  avons  seulement  apporté  quelques  rensei¬ 
gnements  complémentaires.  Ils  concernent  plus  spécialement  les 
jeunes  stades  qui  précédent  VLL  Nous  constatons  que  les  régions 
proximales  de  certains  muscles  subissent  des  migrations  impor¬ 
tantes.  (7est  le  cas  du  promoteur  tergal  du  trochantin  et  du  pro- 
mateur  pleural  du  coxa. 

Nous  avons  joint  à  notre  mémoire  les  reconstructions  spatiales 
de  la  musculature  extrinsèque  de  la  patte  jjendant  les  stades 
embryonnaires  suivants  (échelle  de  Fournier  [1964])  :  Vj,  VL,  VL 
et  VL. 

Les  stades  antérieurs  au  stade  VL  n’avaient  pas  été  étudiés  par 
Scholl. 

Nous  avons  examiné  la  position  du  tissu  adipeux  par  rapport 
à  celle  des  masses  musculaires,  aux  stades  et  VL’'.  Au  stade 
W,  on  constate  que  ces  deux  constituants  mésodermiques  pris 
dans  leur  ensemble  reconstruisent  en  totalité  la  portion  ventrale 
de  la  vésicule  coelomique  correspondante.  Cet  aspect  est  encore 
conservé  au  stade  VI/,  mais  de  façon  plus  approximative,  car  le 
tissu  adipeux  s’est  beaucoup  accru. 

Les  observations  recueillies  au  stade  W  montrent  que  l’ensem¬ 
ble  des  masses  musculaires  provient  d’un  découpage  de  la  portion 
ventrale  de  la  vésicule  coelomique  en  quatre  zones. 

Notre  travail  descriptif  a  été  abordé,  bien  avant  la  publica¬ 
tion  du  mémoire  de  Scholl,  afin  de  posséder  des  renseignements 
directement  utilisables  pour  notre  travail  expérimental  sur  la 
morphogenèse  embryonnaire  de  la  patte.  Nous  apportons  ici  des 
données  nouvelles  sur  l’évolution  des  différenciations  squeletti¬ 
ques  et  sur  celle  de  la  musculature  intrinsèque  de  la  patte. 

Nous  avons  mis  en  évidence  et  étudié  un  phénomène  de  rota¬ 
tion  de  la  base  de  la  patte  embryonnaire,  qui  n’avait  pas  encore 
été  décrit  chez  Cdrausius.  La  rotation  est  de  l’ordre  de  90"  et 
s’effectue  dans  le  sens  inverse  des  aiguilles  d’une  montre  pour 
une  patte  du  côté  gauche.  Les  conséquences  de  ce  déplacement 
sont  assez  importantes  puisqu’elles  entraînent  des  modifications 
notables  dans  l’orientation  des  masses  musculaires  présomptives 
et  par  suite  dans  la  détermination  de  la  fonction  délinitive  de 
ces  muscles. 

Scholl  a  observé  l’évolution  du  ])rotborax  alors  que  notre 
travail  a  porté  sur  l’ensemble  des  appendices  thoraciques  et  du 
thorax.  Fn  outre,  cet  auteur  n’a  pas  fait  remonter  son  étude  de 
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rhypoderme  et  de  la  musculature  du  segmeut  thoracicrue  jusqu’au 
stade  où  s’eft'ectue  la  ségrégatiou  des  masses  musculaires  présomp¬ 
tives.  ScHOLL  fouruit  trop  peu  de  reuseiguemeuts  sur  les  embryons 
des  stades  VIi’'  (3ü  jours)  et  VI2''  (31-32  jours)  pour  que  l’on  puisse 
aboutir  à  des  conclusions  valides-  sur  l’origine  des  masses  muscu¬ 
laires  de  la  patte. 

Nous  avons  fait  remonter  notre  étude  personnelle  jusqu’au 
stade  Y/,  auquel  nous  avons  réalisé  une  reconstruction  de  la  mus¬ 
culature  thoracique  de  la  patte,  puisque  les  masses  musiculaires 
présomptives  sont  déjà  bien  découpées. 

D’après  Scholl,  la  furca  interviendrait  dans  la  .ségrégation 
musculaire.  Or,  nous  avons  découvert  que  l’apophyse  sternale 
apparaît  au  stade  AV.  Sa  formation  se  fait  donc  plus  précocement 
que  ne  le  décrit  Scholl.  L’apophyse  sternale  n’est  pas  compara¬ 
ble  à  un  apodème.  Nos  résultats  expérimentaux  (1968)  nous  ont 
permis  de  constater  que  les  zones  apodémales  présomptives  régis¬ 
sent  la  ségrégation  des  masses  musculaires  présomptives.  Au 
moment  de  leur  apparition,  ces  masses  musculaires  présomptives 
ont  leurs  régions  distales  fortement  accolées  à  la  marge  basale  du 
coxa  présomptif,  alors  que  les  régions  proximales  ne  montrent 
pas  d’attaches/  sur  la  paroi  interne  du  segment  correspondant. 
De  plus,  les  régions  proximales  des  masses  musculaires  qui  s’atta¬ 
chent  sur  l’apophyse  sternale  se  trouvent,  au  stade  très 

éloignées  de  la  zone  du  segment  où  s’invagine  l’apophyse.  A  ce 
stade,  la  masse  musculaire  dont  la  fonction  ultérieure  sera  celle 
d’un  rémoteur  (L2t-cx)  est  celle  qui  paraît  la  plus  proche  du  terri¬ 
toire  d’apophyse  sternale  (en  supposant  que  celui-ci  soit  déjà 
déterminé).  Mais  la  région  proximale  de  ce  futur  rémoteur  ne 
s’attache  jamais  sur  l’apophyse.  Cette  dernière  recevra  les  atta¬ 
ches  proximales  du  futur  muscle  sternal  Ljst-cx  lorsque  la  rotation 
de  90*'  de  la  hase  de  la  patte  aura  entraîné  le  déplacement  conco¬ 
mitant  de  ce  groupe  musculaire  de  la  région  ventrale  vers  la 
région  postérieure.  Nous  pouvons  donc  en  conclure  que  la  ségré¬ 
gation  du  groupe  sternal  LsSt-cx  est  indépendante  de  l’invagina¬ 
tion  furcale.  Au  stade  les  positions  que  les  muscles  trans¬ 

versaux  propres  au  segment  occupent  par  rapport  au  point 
d’invagination  de  l’apophyse  sternale,  nous  mènent  à  la  même 
conclusion  pour  ces  muscles. 

La  ségrégation  des  masses  musculaires  présomptives  du  coxa 
(contenues  dans  le  segment)  est  identique  à  celle  qui  se  produit 
dans  la  patte.  Il  s’agit  d’un  phénomène  de  type  général,  que  nous 
avons  étudié  expérimentalement. 

Kxiste-t-il  une  musculature  sternale  vraie  ?  Alors  que  la  théorie 
de  Weber  s’y  oppose,  celle  de  Scholl  paraît  le  confirmer,  maisi  les 
conceptions  de  ces  deux  auteurs  reposent  sur  les  observations 
des  seules  insertions  proximales  des  muscles  et  sur  l’examen  des 
territoires  suhcoxaux  à  des  stades  trop  tardifs. 
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En  revanche,  nos  résultats,  qui  portent  à  la  fois  sur  les  j)Osi- 
tions  des  régions  distales  et  proximales  des  muscles  et  sur  l’étude 
d’embryons  à  des  stades  beaucoup  plus  précoces,  nous  permettent 
de  dire  qu’il  existe  de  nru/.s  muscles  sternaux.  I/adducteur  sternal 
primaire  L2st-cx  nous  paraît  correspondre  à  la  définition  d’un 
vrai  muscle  sternal.  Les  muscles  transversaux  situés  sous  la  face 
ventrale  du  segment,  et  qui  n’appartiennent  pas  à  la  ])atte,  nous 
paraissent  être  également  des  muscles  sternaux.  L2st-cx,  adducteur 
à  l’origine,  reste  adducteur  aprési  la  rotation  de  90"  de  la  base 
de  la  patte. 

ScHOLL  pense  que  List-cx  est  à  l’origine  un  vrai  muscle 
sternal.  Nos  observations  nous  montrent  qu’au  contraire  ce  muscle 
a  une  fonction  abductrice  au  moment  de  sa  ségrégation  (début 
du  stade  V3'').  Par  la  rotation  de  90"  de  la  base  du  coxa,  il 
devient  un  muscle  promoteur  sternal,  avec  une  véritable  attache 
sternale,  tout  comme  L2st-cx,  ce  qui  permet  de  le  confondre,  au 
sitade  Vil'’,  avec  un  vrai  muscle  sternal. 

Le  muscle  trocbantinal  Lt-tri  est  absent  du  métathorax.  Une 
observation  histologique  minutieuse  nous  a  permis  de  remarquer 
que  cette  ébauche  musculaire  effectuait  tout  de  même  sa  ségré¬ 
gation  dans  le  métathorax  au  stade  V3'’.  Le  territoire  mésodermique 
assez  court  paraît  très  vite  se  déplacer  vers  la  région  interseg¬ 
mentaire  méso-métathoracique.  Peut-être  pourrait-il  fournir  un  des 
éléments  de  la  musculature  transversale  intersegmentaire  ? 

Nous  avons  observé  que  la  région  pleuro-tergale  antérieure 
du  segment  porteur  de  pattes  subit  une  croissance  démesurée. 
Le  phénomène  entraîne  l’étirement  plus  ou  moins  prononcé  des 
muscles  promoteurs  et  rémoteurs  de  la  patte,  ainsi  que  leur 
torsion.  Uhez  les  jeunes  embryons  au  stade  Y/,  les  masses  mus¬ 
culaires  présomptives  du  coxa  (contenues  dans  le  segment)  ne  sont 
pratiquement  pas  tordues.  Très  vite,  les  régions  proximalesi  de 
certains  muscles  vont  se  déplacer  le  long  de  la  paroi  du  segment 
correspondant  alors  que  les  régions  distales  de  ces  muscles  ne 
semblent  pas  bouger.  Nous  avons  étudié  les  déplacements  de  ces 
masses  musculaires  dans  la  mesure  du  possible,  car  leur  recon¬ 
naissance  dans  les  coupes  histologiques  pose  d’énormes  difficul¬ 
tés.  Les  muscles  présomptifs  trocbantinal  Lt-tri  et  promoteur 
pleural  L2P-CX  montrent  notamment  un  déplacement  important  de 
la  position  de  leurs  régions  proximales.  Par  la  suite,  au  stade  V'’4, 
une  rotation  de  90"  de  la  base  du  coxa  paraît  agir  dans  le  dépla¬ 
cement  de  ces  futurs  muscles.  (Jn  constate  un  glissement  vers 
l’arriére  des  régions  proximales,  des  muscles  rémoteurs  présomp¬ 
tifs  alors  que  les  régions  proximales  des  muscles  ])romoteurs 
])résom])tifs  se  dirigent  légèrement  vers  l’avant.  Et,  au  stade  V5^ 
lorsque  débute  l’invagination  de  l’apophyse  sternale,  on  observe 
que  les  régions  |)roximales  de  tous  les  muscles  sont  rapi)rocbées 
les  unes  des  autres. 
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Au  stade  Vs'^,  les  masses  musculaires  ont  donc  leurs  régions 
proximales  contre  la  paroi  du  segment  correspondant,  sur  laquelle 
elles  s’attachent.  Ainsi  peut-on  définir  les  emplacements  présomp¬ 
tifs  des  futursi  sclérites  subcoxaux.  A  partir  du  stade  VI3^  Scholl 
ne  fait  que  décrire  les  déplacements  des  sclérites  subcoxaux,  les¬ 
quels  entraînent  les  déplacements  concomitants  des  régions  proxi¬ 
males  des  masses  musculaires. 

L’ensemble  de  nos  résultats  montre  l’importance  de  l’étude 
des  embryons  à  des  stades  précoces,  lorsque  les  masses  muscu¬ 
laires  effectuent  leur  ségrégation  et  que  leurs  régions  distales  et 
proximales  se  mettent  en  place. 

L’est  ainsi  que  nous  avons  mis  en  évidence  la  subdivision 
précoce  en  quatre  parties  des  éléments  mésodermiques  qui  don¬ 
neront  la  musculature  de  la  patte,  contrairement  aux  données  de 
Roonwall  (1939)  et  Scholl  (1969). 

En  1966,  nous  avons  démontré  que  le  diverticule  mésoder¬ 
mique  ventral  se  subdivisait  en  quatre  portions,  et  qu’il  apparais¬ 
sait  quatre  nouveaux  diverticules  mésodermiques  à  la  base  de  la 
patte,  comme  le  signale  Wiesmann  (1926).  Depuis,  nous  avons 
étudié  l’évolution  de  ces  quatre  diverticules  et  nous  avons  pu  cons¬ 
tater  qu’ils  donnaient  quatre  groupes  de  muscles  coxaux.  De  plus, 
les  masses  musculaires  thoraciques  du  coxa  peuvent  être  classées 
en  quatre  groupes  distincts,  dont  les  régions  proximales  sont 
dans  le  prolongement  des  quatre  diverticules  coxaux.  La  dispo¬ 
sition  des  éléments  mésodermiques  de  la  patte  en  quatre  parties 
est  indubitable. 

Nos  résultats  sont  fondés  sur  l’observation  de  toutes  les  pattes 
thoraciques.  Nous  pensons  que  ce  travail,  joint  à  celui  de  notre 
thèse  de  troisième  cycle,  apportera  une  meilleure  compréhension 
de  l’évolution  de  la  musculature  de  la  patte  de  l’embryon  du 
Phasme  Caransiiis  morosus  Br. 

(Les  diverses  figures  données  dans  ce  mémoire  correspon¬ 
dent  à  une  partie  des  documents  en  couleurs  qui  ont  été  joints 
à  nos  rapports  d’activité  au  E.N.R.S.  pour  les  années  1967-1968 
et  1968-1969.) 
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A  B  B  E  V  I  A  '1'  IONS 


a,  d,  p,  V, 

inilieii.x  des  régions  A,  I),  P,  V. 

ap.  art 

apophyse  a rt iciila i re. 

apd 

apode  m  e. 

apd.  dép 

apodème  dépresseiir. 

apd.  él 

a  ])  od  è  me  é  1  é  \’  a  t  e  n  r . 

ap.  dé|).  Tr 

apodème  dépresseur  du  troehanter. 

ap.  st 

apophyse  sternale. 

I 

article  distal. 

11 

article  proximal. 

art.  P 

articulation  présomptive. 

b.  hypod  ant 

bourrelet  hypodermiciue  antérieur. 

b.  bypod  post 

bourrelet  hypodermique  postérieur. 

cd.  art 

condyle  articulaire. 

(^x 

coxa. 

div.  lat 

diverticule  latéral. 

dtz 

«  Dotterzellen  Membrane  ». 

empl.  gg.  n  dt 

emplacement  ganglion  nerveux  droit. 

gg.  n 

ganglion  nerveux. 

hypod 

hypoderme. 

lim.  inter-sg 

limite  intersegmentaire. 

lim.  PL-ST 

limite  pleuro-sternale. 

m 

muscle(s). 

mb.  art 

membrane  articulaire. 

m.  cx-tr 

muscle  coxal  du  trochanter. 

mésod 

mésoderme. 

m.  Th 

muscle  thoracique  de  la  patte 

P  S 

plan  sagittal. 

B.  ant,  A 

région  antérieure. 

R.  dors,  D 

région  dorsale. 

R.  PL 

région  pleurale. 

R.  PL-T 

région  pleuro-tergale. 

R.  post,  P 

région  postérieure. 

R.  T 

région  tergale. 

R.  vent,  V. 

région  ventrale. 

sel 

sclérites  présomptifs  (?). 

Sg.  Mx, 

segment  labial. 

sp.  1. 

septe  longitudinal. 

ST 

Sternum. 

t.  ad 

tissu  adipeux. 

Th 

segment  thoracique. 

Th, 

prothorax. 

Th, 

mésothorax. 

Th, 

méta  thorax. 

l'r 

trochanter. 

tri 

Lrochantin. 

Z.  1)1.  P 

zone  pleurale  P. 
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